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This paper reveals the character of the biotic links between the various organisms that compose the fouling community of 
Odessa Bay (Black Sea). The fouling community of solid substrates is formed by 62 species of invertebrates and 12 species of 
macrophytes. The edificator species of the community is the Black Sea mussel Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819. 
The environment-forming role of the mussel, which is represents the core of the corresponding consortia, was examined. 
The leading role of sessile organisms in the formation of a superorganismic structure that significantly modifies the properties 
of the environment was revealed. Together with the mussel, this structure is formed by the bivalve mollusc Mytilaster lineatus 
(Gmelin, 1791) and the barnacle crustacean Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854). The proportion of sessile organisms 
accounts for 24.6% of the total number of species in the community. In this case, they significantly dominate in relative 
abundance and biomass (78.9% and 98.8%, respectively). The mussels during the process of growth form complexly 
organized druses, which are peculiar three-dimensional formations, consisting of mussels of different sizes, fastened together 
with a substrate by an entire network of strong byssus threads. These formations increase the level of heterogeneity of the 
substrate and increase the variety of available habitats for other animals. The aggregate of these druses is a kind of 
sedimentary trap in which particles of nutritive detritus accumulate. The availability of accessible habitats, convenient shelters 
and food reserves attracts various species of invertebrates to the community. Around the core of the consortia a cluster of 
organisms formed associated with edificator species. An important role is played by trophic links between different mobile 
organisms and the phyto-component of the community. The ability of the Black Sea mussel to condition the environment, 
creating favourable conditions for the development of other organisms, characterizes it as an autogenic ecosystem engineer. 
Trophic and mediopathic links between the organisms that compose the fouling community go beyond it and extend to the 
inhabitants of the pelagic environment.  
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Биотические связи в сообществе обрастания Одесского залива Черного моря  
А. Ю. Варигин  
Институт морской биологии НАНУ, Одесса, Украина  
Рассмотрены биотические связи между организмами, входящими в состав сообщества обрастания Одесского залива Черного моря. 
В качестве методологической основы при изучении совокупности организмов, развивающихся на твердом субстрате в прибрежном районе 
Одесского залива Черного моря, использован консортивный подход. Видом-детерминантом в данном случае выступает черноморская 
мидия Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819. Показана средообразующая роль мидии, которая представляет собой ядро соответствующей 
консорции. Этот двустворчатый моллюск формирует на субстрате надорганизменное образование, существенно модифицирующее 
характеристики окружающей среды. Мидии образуют сложно устроенные друзы, состоящие из моллюсков разного размера и возраста, 
повышая уровень гетерогенности субстрата и увеличивая разнообразие доступных местообитаний для других животных. В результате 
формируется совокупность организмов, связанных с видом-детерминантом многочисленными консортивными связями. Способность 
черноморской мидии кондиционировать окружающую среду, создавая благоприятные условия для развития других организмов, 
характеризует ее как экосистемного инженера. Биотические связи между организмами, входящими в состав сообщества обрастания, 
выходят за его пределы и распространяются на обитателей пелагиали.  
Ключевые слова: черноморская мидия; эдификатор; сообщество обрастания; консорция; экосистемный инженер  
Введение  
 
В последнее время в гидробиологии активно развивается био-
ценотический подход к изучению гидроэкосистем, существенным 
элементом которых являются консорции (Protasov et al., 2010). По-
нятие «консорция» встречается в научной экологической литерату-
ре преимущественно в работах восточноевропейских исследовате-
лей (Golubets & Chornobaj, 1983; Tsaryk & Tsaryk, 2002). Этот 
термин введен в биоценологию в начале 1950-х годов зоологом 
В. Н. Беклемишевым и ботаником Л. Г. Раменским, которые про-
водили свои исследования независимо друг от друга (Beklemishev, 
1951; Ramensky, 1952). С тех пор этим направлением занимались 
многие исследователи, каждый из которых вносил свой вклад в 
разработку теории консорций (Mazing, 1966; Rabotnov, 1973; Dy-
lis, 1973; Voronov, 1974). В настоящее время консорция рассма-
тривается как эволюционно сложившаяся система организмов, 
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связанных между собой долговременными специфическими отно-
шениями, характеризующимися как консортивные связи. При этом 
ядром консорции является вид-детерминант – эдификатор этой 
системы, с которым организмы-консорты связаны непосредствен-
ными устойчивыми связями. Согласно современным представле-
ниям консорция рассматривается как элементарная структурно-
функциональная единица биогеоценотических систем (Negrobov & 
Khmelev, 2000).  
В любом сообществе существует целая система многообраз-
ных связей, которые могут быть классифицированы не только по 
направлению и силе воздействия, но и качественно (Protasov et al., 
2010). Эти консортивные связи, которые В. Н. Беклемишев назы-
вал симфизиологическими, разделены им на четыре группы: топи-
ческие связи, воздействующие на условия обитания организмов; 
трофические, определяющие доступность и характер пищевых ре-
сурсов; фабрические, возникающие при постройке животными 
своих жилищ с использованием частей других организмов, и фо-
рические, связанные с перемещением в пространстве одних орга-
низмов с помощью других (Beklemishev, 1951).  
Эти связи чаще всего рассматриваются в современных био-
ценологических исследованиях в качестве основных (Tsaryk & 
Tsaryk, 2008). Наименее изученными в настоящее время остаются 
медиопатические связи, характеризующие взаимоотношения ор-
ганизмов посредством воздействия на общую внешнюю среду с 
помощью выделения продуктов своей жизнедеятельности. Кроме 
того, мало изучены фензивные связи, возникающие при использо-
вании одного организма другим в качестве убежища и защитника 
от хищников (Bykov, 1973).  
В англоязычной научной литературе независимо от восточно-
европейских исследователей принята концепция организмов эко-
системных инженеров, основные положения которой близки к 
формулировкам теории консорций (Jones et al., 1994). Согласно 
этой концепции экосистемными инженерами являются организ-
мы-эдификаторы, которые в результате своего развития прямо или 
опосредованно модифицируют окружающую среду, создавая бла-
гоприятные условия для обитания других видов (Jones et al., 1997). 
Экосистемные инженеры могут повлиять на доступность ресур-
сов для других организмов посредством модуляции в процессе 
своей жизнедеятельности ряда биотических и абиотических фак-
торов (Jones et al., 2010). Деятельность экосистемных инженеров 
преобразует среду, повышая ее гетерогенность и увеличивая раз-
нообразие местообитаний на ландшафтном уровне (Wright & 
Jones, 2006). В дальнейшем концепция организмов экосистемных 
инженеров получила свое развитие в работах многочисленных 
авторов (Crooks, 2002; Borthagaray & Carranza, 2007; Bouma et al., 
2009; Zaiko et al., 2009; Cole, 2010).  
Таким образом, консортивный подход в изучении совокупно-
сти водных организмов позволяет выявлять прямые и опосредо-
ванные связи между ними и расширять представления о значи-
мости вида в сообществе (Kharchenko & Protasov, 1981). Цель 
данной работы – определить характер биотических связей в сооб-
ществе обрастания Одесского залива Черного моря на основе тео-
рии консорции, дополненной положениями концепции организ-
мов – экосистемных инженеров.  
 
Материал и методы исследований  
 
Материал для работы собирали с подводной поверхности бе-
тонных берегозащитных сооружений, расположенных у берегов 
Одесского залива. Пробы отбирали ежемесячно с января по де-
кабрь 2017 года в районе с координатами 46°28,092 N, 30°45,845 E. 
Всего собрано 36 проб. При этом использовали металлическую 
рамку размером 20 × 20 см, обтянутую мельничным газом. Содер-
жимое каждой рамки промывали через систему почвенных сит с 
минимальным размером ячеи 0,5 мм. Отобранных представителей 
сообщества обрастания идентифицировали до вида, подсчитывали 
и взвешивали. В качестве организмов-эдификаторов сообщества, 
представляющих собой ядро консорции, выделяли двустворчатых 
моллюсков мидий, а среди консортов различали сессильные и ва-
гильные виды беспозвоночных. Для определения характера био-
тических связей в сообществе использовали литературные данные, 
а также материалы собственных исследований по особенностям 
экологии, жизненных стратегий, репродуктивных возможностей, 
трофических предпочтений и поведенческих реакций вида-эди-
фикатора и его консортов.  
 
Результаты и их обсуждение  
 
Основой сообщества обрастания Одесского залива Черного 
моря являются двустворчатые моллюски, ведущую роль среди ко-
торых играет мидия Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819. Мол-
люски этого рода имеют довольно широкое распространение. Они 
создают аналогичные сообщества, поселяясь на твердых субстра-
тах в различных морях Мирового океана (Brajko, 1985; Oshurkov, 
1986; Halaman, 1998; Kashin et al., 2003). При этом значительная 
часть биомассы этих сообществ формируется именно за счет дву-
створчатых моллюсков (Zvyagintsev, 2005). Впервые осевшая на 
поверхность субстрата молодь мидий обычно создает сплошные 
поселения, в которых моллюски плотно прилегают друг к другу. 
В этот период твердый субстрат все еще представляет собой по-
верхность, покрытую своеобразным «ковром», состоящим из одно-
возрастных и одноразмерных моллюсков. В дальнейшем в процессе 
роста мидии увеличивают площадь поверхности своих раковин и 
формируют сложноструктурированные поселения – друзы, которые 
коренным образом изменяют свойства субстрата. Друзы представ-
ляют собой своеобразные трехмерные образования, состоящие из 
мидий разных размеров, скрепленных между собой и субстратом 
сетью прочных биссусных нитей (Zaika et al., 1990).  
Дальнейшее усложнение структуры сформированных друз 
мидий происходит за счет оседания на их раковины других более 
мелких двустворчатых моллюсков Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791), 
а также усоногих ракообразных Amphibalanus improvisus (Darwin, 
1854). Вследствие этого некоторые друзы становятся трехъярусны-
ми. Первый и основной ярус составляют мидии, второй – осевшие 
на поверхность их раковин митилястеры и третий – балянусы, 
домики которых располагаются на створках этих двустворчатых 
моллюсков. Кроме того, гетерогенность субстрата увеличивает 
осевшая на биссусные нити мидий молодь таких двустворчатых 
моллюсков как Cerastoderma glaucum (Bruguière, 1789), Anadara 
kagoshimensis (Tokunaga, 1906), Mya arenaria Linnaeus, 1758, Abra 
segmentum (Récluz, 1843) и Lentidium mediterraneum (O. G. Costa, 
1830). Эти обитатели песчаного дна обычно присутствуют в составе 
сообщества обрастания лишь на ювенильной стадии развития.  
Сформированная моллюсками друза представляет собой над-
организменное образование, существенно модифицирующее ха-
рактерные свойства субстрата, на котором она расположена. 
В этом проявляется средообразующая роль мидии, в данном слу-
чае представляющей собой ядро соответствующей консорции. Во-
круг этого ядра формируется сообщество организмов, связанных с 
видом-детерминантом многочисленными консортивными связями. 
Повышение уровня гетерогенности субстрата за счет формирова-
ния сложной структуры мидиевых друз увеличивает разнообразие 
доступных местообитаний для других животных (Svane & Setyo-
budiandi, 1996; Thiel & Ulrich, 2002; Arribas et al., 2014). Способ-
ность построить на субстрате многоярусное надорганизменное об-
разование, обладающее разветвленной инфраструктурой, свиде-
тельствует о принадлежности черноморской мидии к организмам – 
экосистемным инженерам. Причем эти моллюски относятся к 
аутогенным экосистемным инженерам ввиду того, что они транс-
формируют окружающую среду с помощью таких эндогенных 
процессов как рост и развитие, оставаясь при этом существенной 
частью вновь созданной структуры (Jones et al., 1997). Значимость 
морских моллюсков, которые в процессе своей жизнедеятельно-
сти существенно модифицируют окружающую среду, была при-
знана сопоставимой с влиянием лесов на функционирование на-
земных экосистем (Gutierrez et al., 2003).  
Возрастание экотопического разнообразия в результате дея-
тельности экосистемных инженеров влечет за собой увеличение 
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видового богатства сообщества (Tsuchiya & Nishihira, 1986; Nor-
ling & Kautsky, 2007). В составе сообщества обрастания Одесского 
залива Черного моря обнаружено 12 видов макрофитов и 62 вида 
беспозвоночных. Макрофиты, представляющие автотрофное звено 
сообщества, связанны с видом-детерминантом прямыми топичес-
кими связями. Из-за дефицита свободного субстрата их талломы 
часто прикрепляются к раковинам мидий (Miyamoto & Noda, 
2004). Прямые топические связи прослеживаются также между 
мидиями и их эпибионтами, к которым в первую очередь относят-
ся митилястеры и балянусы. На поверхности раковин как мидий, 
так и митилястеров располагаются колонии гидроидных полипов 
Obelia longissima (Pallas, 1766), мшанок Einhornia crustulenta (Pal-
las, 1766), а также отдельные экземпляры актиний Diadumene line-
ata (Verrill, 1869).  
Все эти сессильные беспозвоночные прочно связаны прямы-
ми топическими связями с видом-детерминантом сообщества об-
растания мидий. Конкурентную борьбу за субстрат они обычно 
проигрывают этому двустворчатому моллюску, который за счет 
быстрого роста и более крупных размеров вытесняет их с любой 
твердой поверхности, подходящей для оседания (Brajko, 1974). 
Таким образом, единственным доступным субстратом для оседа-
ния этих беспозвоночных остается внешняя поверхность раковин 
двустворчатых моллюсков. Подобное явление наблюдается также 
в пресноводных водоемах. В ходе исследований днепровских во-
дохранилищ обнаружены друзы двустворчатых моллюсков Dreis-
sena polymorpha Pall. и D. bugensis Andr. вместе с сопутствующи-
ми беспозвоночными в виде их поселений на раковинах более 
крупных представителей Bivalvia из родов Anadonta и Unio (Khar-
chenko & Zorina-Sakharova, 2000).  
Мидии ориентированы в друзе так, чтобы беспрепятственно 
осуществлять фильтрационную активность, поэтому свободное 
место на поверхности раковин остается лишь в районе заднего 
края, где расположены сифоны их вододвигательной системы. 
Здесь обычно прикрепляются эпибионтные организмы. Для усо-
ногих ракообразных такое месторасположение не только един-
ственно возможное, оно выгодно в трофическом отношении. Дело 
в том, что мидии, являясь по способу питания активными филь-
траторами-седиментаторами, в процессе жизнедеятельности обес-
печивают транспорт пищевого материала из окружающей водной 
среды, создавая благоприятные трофические условия для других 
организмов сообщества обрастания (Zaika et al., 1990).  
Эта особенность пищевого поведения мидий характеризует 
их как экосистемных инженеров. Способ питания балянусов со-
стоит в активном выхватывании пищевых частиц из окружающей 
водной среды в помощью ритмичных машущих движений специ-
ализированного ловчего аппарата, образованного видоизмененны-
ми конечностями. Мидии в процессе фильтрации создают направ-
ленные водные потоки (Laihonen & Furman, 1986). Усоногие рако-
образные, располагаясь в непосредственной близости от сифонов 
мидий, используют микровихревые потоки воды, содержащие пи-
щевые частицы. При этом возможность захвата добычи у них зна-
чительно возрастает (Moschenko, 2006). Здесь проявляется косвен-
ная трофическая связь между видом-детерминантом сообщества и 
его консортом.  
Молодь другого седентарного моллюска митилястера также 
активно оседает среди друз мидий, предпочитая использовать в 
качестве субстрата сложную сеть, состоящую из их биссусных ни-
тей. Здесь под покровом моллюсков, превышающих их по разме-
рам на порядок, митилястеры находят для себя убежище и защиту 
как от хищников, так и от гидродинамического воздействия 
водных масс. В данном случае проявляется прямая фензивная 
связь между молодью митилястера и видом-детерминантом сооб-
щества. По способу питания митилястер, так же как мидия, является 
биофильтратором. Однако трофическая конкуренция в сообще-
стве обрастания между этими видами сведена к минимуму из-за 
значительных различий размеров пищевых частиц, потребляемых 
ими (Zaika et al., 1990).  
Сформированное на субстрате сложное образование, состоя-
щее из скрепленных нитями биссуса мидий, а также их эпибион-
тов, представляет собой своеобразную седиментационную ловуш-
ку, в которой постепенно скапливаются частицы детрита (Yager 
et al., 1993). Эти частицы имеют различное происхождение. Орга-
нический детрит образуется не только в результате разложения 
останков отмерших животных и растений, но и может формиро-
ваться на поверхности любой минеральной частицы в виде сорби-
рованной фракции растворенного в воде органического вещества 
(Sushenia, 1968). Частицы детрита являются питательной средой 
для развивающихся на их поверхности бактерий и инфузорий. 
Кроме того, фильтрационная активность двустворчатых моллюс-
ков приводит к накоплению части их фекалий и псевдофекалий 
внутри образования, сформированного на субстрате видом-детер-
минантом и его консортами (Kautsky & Evans, 1987).  
Способность к формированию запасов пищевого материала в 
переделах созданного мидиями надорганизменного образования 
является еще одной чертой, характеризующей этих моллюсков 
как экосистемных инженеров. Накопленные запасы питательного 
детрита привлекают в сообщество обрастания различных беспоз-
воночных. Прежде всего, к ним относятся представители много-
щетинковых червей и ракообразных (Jacobi, 1987; Tokeshi, 1995; 
Hernandez-Aliva et al., 2012). Мелкие малоподвижные полихеты 
Polydora cornuta Bosc, 1802 и Fabricia sabella (Ehrenberg, 1837) в 
пределах сообщества обрастания Одесского залива обитают в 
трубках, которые они строят из различных мелких частиц и 
обрывков водорослей. Здесь прослеживаются фабрические связи 
между различными консортами, а также топические и фензивные 
связи между ними и видом-детерминантом, так как эти полихеты 
находят убежище и защиту внутри друз мидий. Не менее важны-
ми являются трофические связи из-за того, что оба вида питаются 
самыми мелкими фракциями детрита, накопленными в сообще-
стве. К потребителям детрита также относятся личинки хироно-
мид Thalassomyia frauenfeldi Schiner, 1856 и Halocladius vitripennis 
(Meigen, 1818), связанные косвенными трофическими и прямыми 
фензивными связями с видом-детерминантом.  
Таким образом, наиболее прочные топические связи сущест-
вуют между видом-детерминатом и сессильными организмами, 
входящими в состав консорции. Как известно, топические отно-
шения в подобных сообществах всегда являются наиболее устой-
чивыми (Protasov, 2006). Однако по количеству видов эти сессиль-
ные организмы значительно уступают вагильным представителям 
сообщества обрастания. Как показали проведенные исследования, 
на долю подвижных организмов приходится свыше 75% от обще-
го числа видов, входящих в сообщество обрастания Одесского 
залива Черного моря (табл. 1). Подобное явление отмечено и в 
других морях Мирового океана. В обрастании корпуса судов, на-
ходящихся в пределах Японского моря, свыше 61% числа всех 
видов составляют вагильные организмы (Zvyagintsev, 1985).  
Таблица 1  
Доля сессильного и вагильного компонентов в структуре 









Сессильные организмы 24,6 78,9 98,8 
Вагильные организмы 75,4 21,1   1,2 
 
Как видно из данных, помещенных в таблице 1, 78,9% общей 
численности сообщества формируется за счет сессильных орга-
низмов. Вклад их в общую биомассу еще выше (98,8%). К основ-
ным видам, составляющим сессильную компоненту сообщества, 
относятся мидия, митилястер и балянус. Причем более 70% чис-
ленности основных сессильных видов формируется за счет разви-
тия митилястера, в то время как на долю вида-детерминанта кон-
сорции – черноморской мидии приходится свыше 90% биомассы 
(табл. 2). Высокая численность митилятера формируется за счет 
массового развития молоди, длиной 1–4 мм, которая среди друз 
мидий находит убежище и защиту. На долю молодых особей при-
ходится до 80% от общей численности митилястера в сообществе.  
Среди подвижных видов сообщества выделяются такие пред-
ставители разноногих ракообразных, как Stenothoe monoculoides 
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(Montagu, 1815), Microdeutopus gryllotalpa Costa, 1853 и Crassico-
rophium bonelli (Milne Edwards, 1830). Все они активно потребля-
ют детрит, накапливающийся среди друз мидий. Здесь прослежи-
ваются косвенные трофические связи между видом-детерминан-
том и его консортами. Несколько видов ракообразных из отряда 
Amphipoda, обитающих в условиях сообщества обрастания, явля-
ются всеядными формами. Echinogammarus olivii (Milne-Edwards, 
1830), Gammarus aequicauda (Martynov, 1931) и Melita palmata 
(Montagu, 1804) кроме детрита потребляют микроводоросли, об-
рывки макрофитов и останки погибших беспозвоночных (Greze, 
1973). Такие виды десятиногих ракообразных как Rhithropanopeus 
harrisi (Maitland, 1874), Palaemon elegans Rathke, 1837 и Athanas 
nitescens Leach, 1814 также являются всеядными. Они потребляют 
в пищу как частицы детрита, одноклеточные водоросли, мелких 
беспозвоночных, так и останки различных обитателей сообщества 
(Makarov, 2004). Массовые виды ракообразных из отряда Isopoda 
Idotea balthica (Pallas, 1772) и Lekanesphaera monodi (Arcangeli, 1934) 
потребляют как растительную, так и животную пищу, включая 
ткани погибших организмов. В этом случае помимо косвенных 
трофических связей между видом-детерминантом и его консорта-
ми, наблюдаются прямые пищевые связи между отдельными кон-
сортами.  
Таблица 2  
Доля основных видов в структуре сессильного компонента  
сообщества обрастания Одесского залива Черного моря  




Mytilus galloprovincialis 11,7 90,5 
Mytilaster lineatus 70,5   4,5 
Amphibalanus improvisus 17,8   5,0 
 
Молодь равноногих ракообразных в качестве пищевого объ-
екта часто использует выделения черноморских мидий (Khmeleva, 
1973). Активно фильтрующие морскую воду моллюски выбрасы-
вают в окружающую среду определенное количество агрегиро-
ванных выделений. Мидия, размером около 55 мм, в течение од-
ного часа своей фильтрационной активности продуцирует до 
12 мг таких выделений. Агрегированные выделения мидий обыч-
но покрыты слизистой оболочкой, на поверхности которой адсор-
бируются микроорганизмы (Govorin, 1993). Молодые особи рав-
ноногих ракообразных, у которых еще не полностью сформиро-
вался ротовой аппарат грызущего типа, активно потребляет эти 
ценные в пищевом отношении выделения мидий. Здесь просле-
живаются прямые трофические связи между видом-детерминан-
том и его консортами.  
Кроме ракообразных в группу всеядных подвижных беспоз-
воночных входят эррантные полихеты Alitta succinea (Leuckart, 
1847), Platynereis dumerilii (Audouin et M.-Edwards, 1834) и Nereis 
zonata Malmgren, 1867. Все они помимо детрита питаются мелкими 
беспозвоночными и микроводорослями (Kiseleva, 2004). Другие ви-
ды полихет являются типичными хищниками: Harmothoe imbricata 
(Linnaeus, 1767), H. reticulata (Claparede, 1870), Genetyllis tuberculata 
(Bobretzky, 1868), Mysta picta (Quatrefages, 1866) и Salvatoria clavata 
(Claparede, 1863). Они питаются мелкими, чаще всего ослабленны-
ми, беспозвоночными (Kiseleva, 2004). В этом случае проявляются 
прямые трофические связи между различными консортами.  
Активное развитие поселений макро- и микрофитов привле-
кает в сообщество обрастания Одесского залива растительнояд-
ных беспозвоночных. К фитофильным видам, проявляющим пря-
мые трофические связи с микрофитокомпонентой сообщества, 
относятся мелкие брюхоногие моллюски Setia valvatoides Milache-
vitch, 1909 и Mohrensternia lineolata (Michaud, 1882). Они питают-
ся микроводорослями, которые покрывают все доступные им по-
верхности, включая раковины двустворчатых моллюсков (Rachin-
skaya and Polchenko, 2001). Кроме того, к растительноядным бес-
позвоночным относятся такие виды ракообразных из отряда Am-
phipoda как Amphithoe ramondi Audouin, 1826, Dexamine spinosa 
(Montagu, 1813) и Hyale pontica Rathke, 1847. Первый из них про-
являет не только трофические, но и фабрические связи с макрофи-
токомпонентой сообщества. Он почти постоянно обитает в труб-
ках, построенных из обрывков водорослей (Greze, 1977). Причем 
для такого строительства этот представитель отряда Amphipoda 
обычно использует наиболее массовый в сообществе обрастания 
Одесского залива вид водорослей Ceramium rubrum auct. Rrauss, 
1846. Свои жилые трубки A. ramondi чаще всего прикрепляет к 
этим же макрофитам, что позволяет ему питаться, не покидая 
полностью свое убежище. Второй вид (D. spinosa) в течение суток 
обычно совершает вертикальные миграции, питаясь различными 
видами водорослей (Greze, 1965). Третий (H. pontica) – предпочи-
тает держаться в верхнем горизонте сообщества, потребляя в 
пищу представителей мелких эпифитных водорослей (Greze, 1973). 
В этом случае проявляются прямые трофические связи между от-
дельными консортами.  
Практически все подвижные обитатели сообщества обраста-
ния связаны с видом-детерминантом прямыми фензивными связя-
ми. Полихеты и брюхоногие моллюски среди друз мидий находят 
себе убежище и защиту от хищников. Ракообразные в связи с 
особенностями своего роста и развития периодически нуждаются 
в убежищах во время линьки, так как в этот период они стано-
вятся беззащитными, лишаясь твердого внешнего скелета. Сбро-
шенные линочные шкурки представителей отряда Amphipoda слу-
жат пищевым объектом для таких равноногих ракообразных как 
I. balthica (Khmeleva, 1973). Здесь проявляются опосредованные 
трофические связи между консортами. Молодь некоторых поли-
хет, брюхоногих моллюсков и ракообразных предпочитает ис-
пользовать в качестве убежища пустые домики отмерших баляну-
сов (Zakutsky, 1965). В этом случае проявляется опосредованная 
фензивная связь между консортами.  
Форические связи встречаются в сообществе обрастания до-
вольно редко. В качестве примера таких взаимоотношений можно 
привести малоподвижных крабов R. harrisi, на карапаксе которых 
иногда поселяются балянусы A. improvisus. В этом случае между 
двумя консортами прослеживаются не только прямые топические 
связи, но и косвенные трофические. Балянусам достаются взве-
шенные пищевые частицы – остатки добычи крабов, попавшие в 
воду в результате активной работы их клешней и челюстей.  
Поселения мидий в процессе своего развития модифицируют 
условия жизни не только для соседствующих с ними организмов, 
но и для обитателей пелагических фитопланктонных сообществ 
(Soloveva et al., 1977). В этом случае проявляются медиопатичес-
кие связи между обитателями твердых субстратов и пелагически-
ми организмами, выходящие за рамки биотических взаимоотно-
шений внутри одного сообщества, и осуществляемые посредст-
вом воздействия на общую водную среду с помощью экскреции 
мидиями продуктов своей жизнедеятельности в виде растворен-
ного органического вещества (РОВ).  
Эксперименты, проведенные с черноморскими мидиями M. gal-
loprovincialis, показали, что они в результате своей жизнедеятель-
ности выделяют в окружающую воду определенное количество 
РОВ. Причем интенсивность этой экскреции зависит от размера и 
физиологического состояния моллюсков (Brajko, 1979). Черно-
морская мидия размером 50–55 мм в результате своей фильтра-
ционной активности в течение суток выделяет в окружающую 
среду 0,42–0,69 мг/л РОВ. Это происходит, прежде всего, в ре-
зультате неполного сгорания продуктов обмена в процессе усвое-
ния моллюсками пищевых объектов. С наступлением нереста 
интенсивность выделения РОВ мидиями существенно возрастает. 
В этот период мидия такого же размера увеличивает выделение 
растворенного органического вещества до 1,00–1,44 мг/л в сутки 
(Brajko, 1979). Анализ состава метаболитов баренцовоморских 
мидий Mytilus edulis показал, что они выделяют в окружающую 
водную среду белки, составляющие до 5% от всех выделяемых 
веществ, а также аминокислоты (1,2%) и нуклеиновые кислоты 
(0,3%). Больше всего (до 42%) в составе растворенного органичес-
кого вещества содержится углеводов. Кроме того, мидии выделя-
ют витамин В12 в количестве около 1,4 мг/г сухого веса моллюс-
ков (Galkina, 1982). Эти соединения могут быть использованы для 
роста и развития фитопланктонных организмов. Причем наиболь-
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шую ценность для них представляют азот- и фосфорсодержащие 
вещества, а также углеводы как источники углерода (Khaylov, 
1971). А в качестве стимулятора роста для одноклеточных водо-
рослей выступает витамин В12 (Propp, 1970).  
Поступление в морскую среду этих органических веществ, 
входящих в состав метаболитов мидий, является важным факто-
ром, влияющим на продуктивность фитопланктонных сообществ. 
Эксперименты, проведенные на Белом море, показали, что раство-
ренные органические вещества метаболитов мидий стимулируют 
рост популяции фитопланктона и регулируют структуру фито-
планктонного сообщества (Soloveva et al., 1977). В то же время 
осветление больших объемов морской воды в результате фильтра-
ционной активности мидий существенно меняет экологические 
условия для обитателей пелагиали. Повышение прозрачности во-
ды улучшает проникновение солнечной радиации, что способ-
ствует усилению фотосинтетической активности одноклеточных 
водорослей и влияет на их продуктивность (Galkina, 1982).  
В свою очередь, обитатели пелагиали оказывают определен-
ное влияние на развитие мидийных поселений. Начало процесса 
размножения мидий обычно совпадает с бурным развитием фито-
планктона в этом районе моря. Обильное питание половозрелых 
моллюсков одноклеточными водорослями оказывает стимулиру-
ющее воздействие на вымет ими половых продуктов. Причем этот 
фактор более значим для размножения мидий, чем температура 
морской воды (Kautsky, 1982).  
В целом основные биотические связи в сообществе обраста-
ния, а также характер взаимодействия вида-детерминанта с пела-
гиалью можно представить в виде блок-схемы (рис.).  
 
  
Рис. Блок-схема основных биотических связей в сообществе обрастания Одесского залива Черного моря:  
топические (прямая линия), трофические (пунктир), фензивные (пунктир с точкой), медиопатические (пунктир с двумя точками)  
В центре этой схемы расположен вид-эдификатор – мидия. 
В правой части находятся сессильные организмы-консорты, в ле-
вой – вагильные. На схеме лишь прикрепленные беспозвоночные 
(митилястер и балянус) обозначены как отдельные виды. Осталь-
ные организмы, из-за их многочисленности, входят в состав соот-
ветствующих таксонов. Вверху схематично изображен фито-
планктон, внизу – макро- и микрофитокомпонента сообщества об-
растания. Как видно из схемы, вид-детерминант связан со своими 
сессильными консортами, в основном, топическими связями, а с 
вагильными – еще и фензивными. Прямые трофические связи 
прослеживаются между подвижными организмами, а также фито-
компонентой сообщества. За пределы сообщества обрастания вы-
ходят медиопатические и трофические связи с фитопланктоном, 




Черноморская мидия формирует устойчивую консортивную 
систему, в которой она выступает в роли вида-детерминанта, свя-
занного как с консортами, обитающими в пределах этой системы, 
так и с организмами пелагиали. Наиболее прочными оказались 
топические связи детерминанта с его консортами. Существенное 
значение имеют также фензивные связи между мидией и сопут-
ствующими организмами (особенно на ювенильной стадии их 
развития). Фитокомпонента сообщества связана с детерминантом 
топическими связями, а с его консортами – трофическими. Черно-
морская мидия в процессе формирования поселений на твердом 
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